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摘要 : 卵黄 原 蛋 日 是 昆虫 卵黄 发 生 的 关键 物质 。 随 着 RNA 干扰 技术 在 功能 基因 研究 中 的 应 用 和 发 展 ， 昆 虫 卵 黄 原 
蛋白 特别 是 蜜蜂 卵黄 原 蛋 白 被 发 现 具有 气候 适应 、 激 活 卵 梨 、 生 和 殖 竞 争 、 劳 动力 分 化 、 行 为 构建 、 延 长 寿命 、 转 
化 食物 等 多 种 功能 ， 因 此 又 被 称 为 多 效 性 和 蛋白。 许多 针对 蜜蜂 卵黄 原 蛋 白 功 能 和 调控 机 制 的 假说 也 相继 提出 ， 如 
“交互 抑制 假说 ”、“ 循 环 反 馈 机 制 ”、“ 饰 黄 原 蛋白 转化 蛋白 腑 机 制 "， 表 明 蜜 蜂 孵 黄 原 蛋白 已 经 由 上 肉 忠 党 殖 过 程 的 
一 个 下 游 因 子 上 升 为 高 等 社会 性 昆虫 主要 生命 周期 的 调控 子 ， 不 仅 极 大 地 促进 了 昆虫 社会 生物 学 的 研究 ， 对 其 他 
具有 复杂 繁殖 行为 的 昆虫 的 研究 也 具有 重要 的 参考 意义 。 针 对 近年 来 这 一 领域 相继 取得 的 重大 突破 ， 本 文 以 蜜蜂 
为 例 介 绍 了 昆虫 卵黄 原 电 日 功能 多 效 性 的 研究 进展 ， 包 括 卵 黄 原 蛋白 的 理化 性 质 与 分 子 进化 ， 发 生 与 调控 ， 功 能 
多 效 性 及 其 研究 方法 等 。 
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Pleiotropic functions of insect vitellogenin: With honey bee Apis mellifera as 


an example 

YAN Ying, PENG Lu, WAN Fang-Hao'" (State Key Laboratory for Biology of Plant Diseases and Insect 
Pests, Institute of Plant Protection, Chinese Academy of Agricultural Sciences, Beijing 100081, China) 
Abstract: Vitellogenin is the key factor in vitellogenesis in insects. As RNA interference was applied, 
pleiotropic functions of vitellogenin in honey bee Apis mellifera were discovered, including climate adaption , 
ovary activation, reproductive competition, labor differentiation, behavior formation, life extension and food 
convertion. Thus, A. mellifera vitellogenin was also called “pleiotropic protein”. Many theories such as 
“double repressor hypothesis” , “feedback loop mechanism” and “ vitellogenin-to-jelly mechanism” were 
proposed to explain the function and regulation of vitellogenin. All these studies suggested that this protein 
has been upgraded from a downstream factor in female reproductive physiology to a major life cycle regulator 
in the highly eusocial honeybees. Studies on vitellogenin in honey bee not only promoted the research in 
insect sociobiology considerably, but also provided a new aspect to study the insects with complex 
reproductive behavior. Here research progress in pleiotropic functions of insect vitellogenin 1s reviewed with 
A. mellifera as an example, including its physicochemical properties, molecular evolution, occurrence, 
regulation, pleiotropic effects and research methods. 
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DN ia RAG A (vitellogenin, Vg) 是 一 类 大 分 子 量 ”用 所 摄取 ， 并 最 终 转化 为 卵黄 重 日 (vitellin，YVt) ， 
WIS aA, SIZE TORE AES AER 。 ”为 正在 发 育 的 胚胎 提供 氨基 酸 、 脂 肪 、 碳 水 化 合 
椎 动物 的 血 淋 巴 、 肝 脏 (脂肪 体 ) 和 卵 中 。 绝 大 部 。 物 、 维 生 素 、 磷 和 硫 等 营养 和 功能 性 物质 。 作 为 卵 
分 昆虫 的 Vg 由 上 肉 性 脂肪 体 在 激素 调控 下 合成 ,并 ” TRAE INR, Vg 的 功能 和 调控 机 理 一 直 是 
转运 到 血 淋 巴 ,被 卵 母 细胞 通过 Vg 特异 受 体 昆虫 繁殖 生理 学 最 为 活跃 的 领域 之 一 。 迄 今 为 止 至 
( vitellogenin-specific receptors, VgRs) WHT RANEE 少 有 28 种 昆虫 的 39 个 Vg 基因 一 级 结构 已 经 被 分 
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离 和 解析 ，Vg Sx dE FE PU SE Ee ep JH Ze BR 22 5 
REX., GL/ICG HEF DGXR 框 等 在 昆虫 中 高 度 保 守 
( 董 胜 张 等 ，2008; Tufail and Takeda, 2008), ba 
BORA, AMABILE Vg 不 仪 可 作为 胚胎 
的 营养 来 源 ， 而 且 还 具有 其 他 重要 的 生物 学 功能 ， 
因此 又 被 称 为 “多 效 性 和 蛋 日 ”( pleiotropic protein ) 
( Amdam et al., 2003a, 2003b; Tufail and Takeda, 
2008 ) 。 

由 于 其 特殊 的 社会 习性 、 学 习 行 为 和 经 济 价 
值 ， 西 方 蜜蜂 Apis mellifera ( 本 文 简 称 蜜蜂 ) 一 下 被 
人 们 视 为 最 为 重要 的 模式 生物 和 实验 生物 之 一 
(Seeley, 1995; Amdam et al.，2009 )。 有 意思 的 
E, 包括 蜂王 、 工 蜂 和 雄 蜂 在 内 的 各 个 生物 型 
(social caste) 都 来 自 相 同 的 基因 组 ， 但 它们 的 生活 
史 却 表现 出 极 大 的 差异 。 蜂 王 每 天 可 产 2 000 粒 卵 
并 可 存活 1 ~3 年 ; TARA, ROW KE 
工蜂 的 寿命 只 有 3 ~6 周 ; 雄 蜂 与 蜂王 一 样 肩负 着 
繁殖 的 任务 ， 但 寿命 却 接近 于 工蜂 ( Corona et al., 
2007) 。 同 时 当 蜂 王 存在 时 ， 蜂 蘑 中 的 工蜂 将 依据 
年 龄 分 担 不 同 的 工作 [ 即 年 龄 多 态 性 (age 
polyethism) ] ， 初 羽化 1 ~2 周 内 工蜂 担任 看 护 工 
作 ， 负 责 饲 咀 和 抚育 幼虫 、 蜂 王 、 雄 蜂 及 其 他 工 
蜂 ， 这 时 称 为 看 护 蜂 (nurse bees) ， 而 看 护 蜂 进入 
成 虫 期 15 d 后 ， 其 唾液 腮 开始 退 化 ， 出 现 以 花蜜、 
花粉 和 水 为 目标 的 采 食 行为 ， 并 且 由 蛋白 取 食 (人 花 
粉 ) 5 I] He 2S EE ( 46 2€ ) (Bitondi and Simoes, 
1994; 1996) ， 这 时 称 为 采 食 蜂 (forager) 。 看 护 蜂 
与 采 食 蜂 虽 属于 同一 个 亚 型 ， 但 其 生理 特点 、 行 为 
有 反应、 寿命 却 明 显 不 同 。 最 新 的 研究 显示 ， 蜜 蜂 个 
体 的 这 些 差异 均 与 体内 的 Vg 有 关 ( Guidugli et al., 
2005a; Amdam and Seehuus, 2006; Koywiwattrakul 
and Sittipraneed, 2008; Amdam et al, 2009), 。 除 
此 之 外 ，Vg 还 涉及 到 营养 分 配 、 气 候 适 应 、 人 免疫 
机 制 等 方面 ， 因 此 蜜蜂 是 目前 Vg 多 效 性 昆虫 最 为 
典型 的 代表 (Engels et al., 1990; Amdam and Page, 
2007; Amdam et al., 2009) 。 随 着 全 基因 组 测序 的 
完成 ， 蜜 蜂 的 研究 已 经 进入 后 基因 组 时 代 ， 如 何 利 
用 基因 组 中 隐藏 的 巨大 信息 去 探索 昆虫 复杂 习性 下 
的 各 种 调控 途径 和 分 子 机 制 ， 已 成 为 当今 的 研究 热 
Ki ( The Honeybee Genome Sequencing Consortium, 
2006) ， 而 基因 功能 验证 手段 如 RNAi 技术 的 发 展 ， 
更 是 极 大 地 加 快 了 功能 基因 特别 是 Vg 基因 的 研究 
步伐 。 针 对 近年 来 蜜蜂 Vg 人 研究 相继 取得 的 重大 突 
破 ， 本 文 以 蜜蜂 为 例 介 绍 了 Vg 的 理化 性 质 与 分 子 


进化 ， 发 生 与 调控 ， 功 能 多 效 性 及 其 研究 方法 。 


1 窄 蜂 卵黄 原 香 晶 的 理化 性 质 与 分 子 
进化 


1.1 SAAR 

蜜蜂 Vg 是 分 子 量 约 为 180 kDa 的 单 体 ， 平 均 
密度 1. 28 g/mL， 主 要 包括 9196 HAL 7% 脂 类 和 
2% ##( Wheeler and Kawooya, 1990), (Jk We Fr. JI] 
FE BE Be AY CERE RR RET A UR A A, HK 
HEAR LAR RIMS, BRAY ER 
MOA BSA YB, PES ER ee, A 
低 聚 甘露 糖 形 式 存 在 。 这 种 结构 是 保持 Vg 活性 所 
必需 的 ， 因 为 低 聚 甘露 糖 侧 链 在 卵 母 细 胞 识别 Vg 
中 具有 重要 作用 ， 其 某 些 结构 特征 引导 Vg 进入 细 
胞 膜 的 被 膜 小 泡 或 溶 酶 体 ， 帮 助 Vg 与 VgRs 结合 ， 
同时 糖 类 还 保证 了 Vg 的 稳定 性 以 避免 其 在 分 泌 前 
聚集 (Wojchowski et al., 1986; Wheeler and Kawooya, 
1990) 。 
12 氨基 酸 序列 

ae We Vg 基因 (GenBank 登录 号 : AJ517411) 全 
长 5 440 bp， 开 放 阅 读 框 编码 1 770 个 氨基 酸 
( Piulachs et al., 2003), EFWE HN) BAER, 
前 16 CARRER T Bela m HN. Æ 372 ~ 
381 9X Ev ELS — Ex 22 A PR FR RR, E FR ZZ AL 
酸 区 一 般 是 通过 丝氨酸 密码 子 经 一 系列 扩 增 而 形成 
的 ， 通常 位 于 进化 速率 较 高 的 区 域 ， 与 卵 生 疹 椎 动 
4) UB Se fey P8 H ( phosvitin ) 区 同 源 性 较 高 ， 可 能 是 
某 些 激酶 (如 砍 酸 化 激酶 ) 的 底 物 (Sappington and 
Raikhel, 1998; 董 胜 张 ，2008 ) 。 同 时 在 N 端 还 有 
一 段 由 小 分 子 氨基 酸 (3 个 甘氨酸 和 1 NAN ) 2H 
成 的 序列 ， 推 测 是 Vg 三 级 结构 中 的 折合 部 位 ， 也 
可 能 是 酶 的 作用 位 点 。 当 Vg 被 转运 至 卵巢 时 ， 可 
通过 该 位 点 的 断裂 发 生 降 解 ， 为 胚胎 发 育 提 供 小 的 
功能 分 子 ( Wheeler and Kawooya，1990 ) 。 在 靠近 C 
末端 处 (1 596 ~ 1 599 残 基 位 点 ) 有 一 段 GL/ICG 
框 ， 之 后 为 连续 9 个 半 胱 氨 酸 ， 该 特征 在 所 有 膜 运 
HER Vg 序列 中 保守 ， 同 时 在 GL/ICG E EWA 
18 个 残 基 处 还 有 一 处 DGXR 框 ， 该 特征 在 所 有 屁 
FA SRS, Fir BE Leucophaea maderae 以 外 ) 的 Vg 
序列 中 保守 ， 这 些 序列 特征 的 保守 性 在 某 种 程度 上 
也 对 应 了 昆虫 Vg 功能 的 保守 性 ， 即 为 豚 胎 提供 井 
养 物质 (Lee et al., 2000; Tufail and Takeda, 
2008). 。 此 外 ， 生 物 信 息 学 分 析 还 表明 该 氨基 酸 序 
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列 可 能 具备 4 个 RXXR/S 通用 序列 的 前 切 位 点 和 3 
个 糖 基 化 位 点 (Piulachs et al.，2003 ) 。 
1.3 分 子 进化 

由 于 在 蜜蜂 社会 形态 建成 中 体现 出 的 多 效 性 ， 
Vg 被 认为 是 社会 性 特征 蛋 日 之 一 (Amdam et al., 
2003a; Amdam and Page, 2007), ， 针 对 Vg 的 分 子 
进化 分 析 也 印证 了 这 一 点 。 从 Piulachs 等 (2003 ) 采 
FA AB fz 4H HE HE ( Neighbor-Joining, NJ; PHYLIP, 
3.57c ) Tufail 和 Takeda (2008) 采用 NJ 
(MEGA3. 1)、 董 胜 张 等 (2008 ) 采 用 NJ 和 最 大 简约 
法 (Maximum parsimony, MP; MEGA3. 1) 构 建 的 昆 
E Vey 系统 发 育 树 来 看 ， 蜜 蜂 都 最 先 与 同 是 社会 性 
昆虫 的 红火 由 Solenopsis invicta 聚 类 在 一 起 ， 然 后 
才 与 膜 翅 目的 其 他 昆虫 如 沫 叶 蜂 Athalia rosae, WW 
蚜 小 蜂 Encarsia formosa, H ZJ& "p $ Pimpla 
nipponica, Wipe% Pteromalus puparum ERZ, 
此 不 同 算法 [48 7G R YE (discrete character 
methods): NJ; EP Ej 4K $E YE (distance method ) : 
MP] 和 不 同 软件 (PHYLIP 和 MEGA ) FY 43 HT 2 aR 
都 表明 , +e Ee H Eh, Vg 氨基 酸 序列 在 一 定 
程度 上 已 经 进化 出 独立 于 其 他 膜 翅 目 昆 虫 的 特点 ， 
而 这 些 结构 特点 很 可 能 对 应 了 其 独特 的 社会 性 功 
能 。 男 一 方面 ， 作 为 昆虫 的 祖先 和 蛋 日 之 一 ，Vsg 的 
进化 分 析 结 有 果 与 昆虫 传统 的 分 类 地 位 比较 接近 ， 并 
且 在 目 与 目 之 间 表 现 出 较 高 的 保守 性 ， 因 此 Vg 对 
现代 昆虫 分 类 学 具有 重要 的 参考 价值 (Tufail and 
Takeda, 2008; 董 胜 张 等 ，2008 ) 。 


2 蜜蜂 卵黄 原 蛋 日 的 发 生 与 调控 


2.1 发 生 规律 

Vg 主要 在 蜜蜂 的 腹 、 胸 和 头 部 的 脂肪 体 中 表 
达 ， 随 后 被 分 泌 到 血 淋 巴 。 蜂 王 在 羽化 前 60 h 即 
开始 合成 Vg， 进 入 成 虫 期 后 Vg 会 迅速 在 血 淋 巴 积 
RA, 3 d 以 内 就 会 达到 血 淋 巴 蛋白 含量 的 70% 
(Barchuk et al., 2002) 。 在 整个 成 虫 期 ， 蜂 王 都 会 
维持 较 高 的 Vg 合成 水 平 来 满足 其 繁殖 的 需要 ， 但 
直到 交配 后 其 和 而 淋 巴 的 Vg 才 转 运 至 卵巢 (Engels， 
1972) ; 如 采 蜂 王 的 求偶 飞行 (mating flights) 或 产 
DNATA TTT, Ve 含量 将 持续 增加 至 血 淋 巴 重 日 
含量 的 90% (Engels, 1974) 。 不 育 工 蜂 合 成 Vg 的 
时 间 比 蜂王 稍 晚 ， 大 约 在 羽化 前 10 h (Engels et 
al.,1990) ， 羽 化 后 24 h 内 即 可 在 脂肪 体内 检测 出 
Vg 基因 的 mRNA ( Amdam et al., 2003b), 但 不 能 


在 血 淋 巴 中 检测 出 Vg， 此 后 其 血 淋 巴 Vg 含量 持续 
上 升 但 浓度 显著 低 于 蜂王 (Barchuk et al., 2002), 
工蜂 在 进入 看 护 期 后 ，Vg 合成 将 经 历 一 个 高 峰 ， 
其 含量 增高 至 血 淋 巴 蛋 日 总 量 的 40% ， 在 这 个 时 
期 工蜂 Vg 的 合成 量 与 蜂王 每 天 产 30 ~ 100 Xr Bg Er 
需要 的 Vg 含量 相当 ( Engels and Fahrenhorst, 1974; 
Fluri et al., 1982; Engels et al., 1990), ， 但 同一 时 
期 工蜂 体内 的 Vg 含量 却 会 出 现 较 大 的 波动 ， 这 可 
能 是 由 于 不 同 蜜蜂 个 体 对 Vg 的 代谢 速率 不 同 所 造 
成 的 (Amdam and Omholt, 2002), ， 同 时 营养 状况 也 
可 能 影响 个 体 间 Vg 含量 的 差异 ， 因 为 蜜蜂 Vg 的 
合成 与 重 日 质 食 物 的 摄取 和 下 接 相 关 (Bitondi and 
Simões, 1996) 。 雄 蜂 的 血 淋 巴 也 存在 Vg( Trenczek 
et al., 1989; Barchuk et al., 2002), ， 主 要 在 羽化 初 
期 表达 (Piulachs et al.，2003 ) 。 有 学 者 认为 雄 蜂 合 
成 Vg 可 能 与 膜 这 目 中 单 双 倍 体 性 别 决定 机 制 相 
关 ， 因 为 性 别 特 异 位 点 (sex specific locus) 的 缺失 
会 使 雄性 表现 出 部 分 肉 性 特征 ， 但 有 的 昆虫 如 半 翅 
目的 长 红 锥 晴 Rhodnius prolixus 并 不 存在 单 双 倍 体 
性 别 决定 机 制 ， 其 雄 虫 也 含有 Vg (Valle et al., 
1987), [RUIN AERA AA, Vg 在 非 社 会 型 昆虫 的 雄 
HB a^. Jp unsere ( Kageyama et al., 
1994) 和 丽 蝇 师 集 金 小 蜂 (Nose et al., 1997), # 
明 Vg 基因 在 雄性 蜜蜂 中 的 表达 可 能 与 其 社会 生物 
学 相关 。 此 外 ， 昆 虫 Vg 能 够 参与 到 糖 、 脂 质 、 克 
酸 盐 、 维 生 素 和 激素 的 运输 (Chen et al., 1997; 
Sappington and Raikhel, 1998), ， 因 此 雄 蜂 Vg 可 能 
具有 类 似 的 功能 。 

2.2 调控 机 理 

2.2.1 保 幼 激素 对 蜜蜂 Vg 的 调控 : 对 多 数 社会 
PERS ABM, Ve 的 合成 与 吸收 都 受到 保 幼 
iR (juvenile hormone, JH) 的 调控 ( Raikhel et al., 
2005), ， 而 蜂王 只 有 在 晴 后 期 才 在 JH 的 作用 下 局 
aj Vg 的 转录 (Barchuk et al., 2002), WE Vg 的 合 
成 则 独立 于 JH(Engels ef al., 1990; Hartfelder and 
Engels, 1998); 低 剂量 的 JH 能 够 使 工蜂 的 Vg & 
量 增加 ， 而 高 剂量 的 JH 及 其 类 似 物 却 会 抑制 Vg 
的 合成 (Rutz et al., 1976; Engels et al., 1990; 
Pinto et al., 2000) 。 这 些 特殊 的 调控 关系 也 从 为 一 
个 层面 表明 蜜蜂 Vg 已 经 进化 出 除 繁殖 以 外 的 其 他 
功能 (Guidugli et al., 2005a, 2005b), BARA 
FT, HEA JH 含量 要 超过 工蜂 ， 其 Vg 的 
合成 时 间 也 比 工 蜂 早 ， 同 时 距 施 JH 可 以 使 蜂王 和 
工蜂 Vg 的 合成 时 间 提 前 ， 因 此 JH 在 晴 期 的 促进 
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作用 是 Vg 合成 的 主要 调控 机 制 之 一 ， 这 种 正 调控 
机 制 主要 在 转录 水 平 上 发 生 作用 (Barchuk et al., 
2002) 。 而 高 剂量 的 JH 对 工蜂 Vg 的 抑制 作用 被 认 
为 是 自然 选择 的 结果 ， 因 为 看 护 蜂 常常 需要 及 育 蜂 
时 中 其 他 雌 蜂 的 后 代 ， 在 这 个 时 期 它们 无 法 转运 血 
淋巴 中 的 和 蛋白 而 产 卵 ， 而 JH 对 Vg 的 抑制 可 以 降 
低 资 源 的 浪费 ( Guidugli et al., 2005a) 。 

2.2.2 晓 皮 激素 对 蜜蜂 Vg 的 调控 : 在 多 种 膜 翅 
HERF, Wi BER (ecdysone) 的 作用 是 局 动 Vg 
的 合成 (Wegener et al., 2009) , 4H 2& RETR ii Rz iy 
RAT Vg VERE AE. SEE A ETE B8 3H] 
刚 开 始 合成 Vg 时 ， 晓 皮 激 素 的 浓度 非常 低 ， 注 入 
Whe BZ GH ZA Jy AT A IE I Vg 的 合成 速率 (Barchuk et 
al.,2002) , PRUE Tay AR RE BS GG BZ ee Be d ill P^ BB o 
但 Robinson 等 (1991 ) Ag Be 9B T. $% ffr Yk E N BY o 
BER VK SEE EE UE RS PA, TERIS b BER 
含量 与 繁殖 效率 呈正 相关 ; 而 Hartfelder $% (2002) 
比较 了 索 殖 工蜂 和 不 育 工蜂 血 淋 巴 赔 皮 激 际 的 浓 
度 ， 发 现 两 者 并 不 存在 显著 差异 ， 因 此 赔 皮 激 素 对 
工蜂 繁殖 没有 作用 或 作用 很 小 。 实 际 上 ， 伴 随 着 工 
蜂 卵 巢 的 发 育 ， 血 淋巴 的 暗 皮 激素 浓度 会 突然 增 
I, 经历 一 个 短暂 峰值 后 下 降 ( Wegener et al., 
2009) ， 并 且 蜂 王 会 在 卵巢 发 育 的 特定 时 间 局 动 蝶 
皮 激 素 调 控 基 因 的 表达 (Paul et al, 2005; 
Takeuchi et al., 2007) 。 这 些 研 究 都 表明 赔 皮 激素 
很 可 能 作为 输送 信号 ， 指 导 Vg 向 卵巢 的 转运 并 最 
终 成 为 卵黄 蛋白 。 如 采 这 种 信号 机 制 存在 ， 那 么 晓 
皮 激 素 将 直接 参与 工蜂 之 间 的 竞争 ， 因 为 当 缺 失 蜂 
王 时 ， 旷 皮 激 素 可 以 促进 Vg 吸收 从 而 使 工蜂 卵黄 
发 生 更 早 地 局 动 ， 使 其 更 有 机 会 成 为 产 卵 者 (egg- 
layers) ( Wegener et al., 2009) 。 

2.2.3 Vg 特异 受 体 对 蜜蜂 Vg 的 调控 : Vg 输送 到 
卵巢 的 过 程 是 由 VgRs 所 调控 的 (Mann et al., 
1999), WR VgRs 是 了 解 蜜蜂 Vg 调控 途径 的 重要 
手段 。 目 前 VgRs 基因 已 经 在 多 种 昆虫 中 被 分 离 ， 
WIR K AF B Aedes aegypti, HEKI, FUN KE 
americana, 4 E 小 Ħ® Blattella 
germanica, Lj EET, x26 VgRs 都 属于 低 密 
度 脂 蛋白 受 体 (low density lipoprotein receptors, 
LDLR ) 家族 并 严格 地 在 卵巢 表达 (Cuidugli et al., 
2008) 。 而 在 蜜蜂 中 ，VgRs 既 存 在 于 蜂王 的 卵巢 
F, h FE TFIA B HR ( hypopharyngeal 
glands) FH ( Amdam et al.，2003a)。 在 蜂王 体内 ， 
VgRs 基因 首先 在 卵巢 底部 表达 ， 也 就 是 卵 母 细 胞 


Periplaneta 


生成 并 由 涕 卵细胞 围绕 的 部 位 ( Tanaka and 
Hartfelder, 2004) ， 同 时 伴随 着 Vg 向 卵巢 的 转运 ， 
VgRs 基因 的 转录 水 平 也 将 同时 提高 (Guidugli et 
al.，2008 ) 。 因 此 Vg 与 VgRs 的 协同 作用 是 蜂王 卵 


3 WE EDD SE I RE 
RNAi 研究 方法 


作为 基因 功能 验证 最 常用 的 手段 之 一 ，RNA 
干扰 (RNA interference，RNAi) 技 术 被 大 量 应 用 于 
蜜蜂 Vg 功能 多 效 性 的 研究 ， 目 前 在 昆虫 中 主要 采 
用 显 微 注 射 和 人 工 饲 喂 两 种 方法 来 实现 。 
3.1 显 微 注射 

蜜蜂 的 显 微 注射 大 多 选择 成 虫 。 尺 管 Beye 等 
(2002 ) 曾 报 道 对 受精 卵 的 dsRNA 注射 可 以 在 胚胎 
发 育 期 间 抑制 目标 基因 的 表达 ,但 总 的 来 讲 卵 的 
RNAi 沉默 效率 不 如 成 虫 ， Amdam 等 (2003b) 发 现 
WR 15% 的 卵 在 Ve dsRNA 显 微 注射 后 Vg 含量 出 
现 明显 下 降 ， 而 有 96% 成 虫 15 d 后 体内 还 存在 注 
射 的 Ve dsRNA 并 且 RNAi 效应 至 少 可 以 持续 21 d, 
ERT, d ee Ik SY AS Ep Ze t xRERS Mn] WR IG RH 
( Amdam et al., 2003b) ， 造 成 的 组 织 损 伤 也 将 增 大 
幼虫 的 死亡 率 ( Aronstein and Saldivar, 2005), 4 
蜂 的 脂肪 体 由 腹部 体 壁 上 的 薄 细 胞 层 组 成 ， 因 此 成 
忠 的 显 微 注射 常常 选择 在 蜜蜂 的 腹部 ， 即 使 在 大 剂 
量 注射 的 情况 下 也 不 会 伤害 到 虫 体 本 身 。Amdam 
等 (2003b) 认 为 腹部 显 微 注射 可 能 只 适合 于 进行 脂 
肪 体 表 达 基 因 的 RNAi, 但 Dzitoyeva “(2001 ) 发 现 
对 黑 腹 果 晶 Drosophila melanogaster 腹部 进行 显 微 注 
射 不 仅 可 以 沉默 lacZ 基因 在 肠 道 、 视 叶 (optic 
lobes) 和 触角 神经 叶 (antennal lobes) 中 的 表达 ， 还 
可 以 抑制 内 生性 基因 GM06434 在 中 枢 神 经 系统 中 
的 转录 。 同 时 ， 由 于 脂肪 体 可 以 从 血 淋 巴 吸收 降解 
有 害 的 大 分 子 ， 因 此 注入 的 dsRNA 有 可 能 通过 脂 
肪 体 而 作用 于 其 他 组 织 ， 即 脂肪 体 将 血 淋 巴 中 的 
dsRNA 加 工 为 小 分 子 干扰 RNA (siRNA ) 或 其 他 的 
小 片段 信号 分 子 ( Boutla et al., 2002) 后 再 输送 到 血 
淋巴 ， 从 而 使 干扰 信号 分 子 更 加 容易 地 到 达 其 他 目 
标 组 织 ， 因 此 蜜蜂 RNAi 研究 中 采用 腹部 注射 可 能 
比 针 对 目标 组 织 注 射 更 加 有 效 。 按 照 Lepardi 等 
(2001) 的 “降解 PCR 机 制 ”( degradative PCR 
mechanism), siRNA 产生 的 dsRNA 4% [n] 5" Ym iE [HB , 
而 如 采 siRNA 来 自 3' 端 ， 就 有 可 能 产生 全 长 的 
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dsRNA。 需 要 指出 的 是 ， 工 蜂 对 操作 过 程 是 极为 敏 
感 的 ， 活 动 限制 或 其 他 的 外 在 因素 都 能 形成 胁迫 机 
制 ， 从 而 抑制 工蜂 的 基因 表达 、 激 素 水 平 、 行 为 以 
及 存活 率 ( Barron et al., 2007) , 
3.2 ATAR 

为 了 尽量 避免 操作 过 程 对 蜜蜂 个 体 的 影响 ， 
Nunes 和 Simões ( 2009) 建立 了 一 套 人 工人 饲 喂 的 
RNAi 体系 ,通过 问 蜜蜂 2 龄 幼虫 饲 喂 Vg dsRNA, 
可 以 使 7 日 龄 工蜂 Vg 基因 的 转录 水 平 下 降 90% , 
表明 dsRNA 片段 可 以 罕 过 肠 道 的 上 皮 细 胞 而 进入 
血 淋 巴 ， 由 此 输送 到 各 个 组 织 和 器 官 ， 尤 其 是 合成 
Ve 的 脂肪 体 。 由 于 工蜂 Vg 在 晴 期 大 部 分 时 间 都 不 
表达 ， 仅 在 羽化 前 几 个 小 时 开始 转录 (Barchuk et 
al., 2002; Piulachs et al., 2003; Guidugli et al., 
2005b), ， 表 明 dsRNA 能 够 独立 于 目标 基因 的 状态 
而 保存 在 组 织 中 ， 一旦 Vg 基因 开始 转录 ， 脂 肪 体 
的 dsRNA 束 能 被 激活 从 而 引发 沉默 效应 。 同 时 ， 
fall dsRNA 工蜂 和 对 照 工蜂 在 体重 上 没有 显著 差 
异 ， 表 明 人 工 饲 喂 的 方法 能 够 避免 外 部 干扰 和 胁 
迫 ， 尺 可 能 地 减少 了 实验 操作 的 有 影响， 使 蜜蜂 可 以 
在 自然 的 条 件 下 完成 发 育 。 需 要 指出 的 是 ， 该 体系 
中 dsRNA 饲 喂 的 剂量 为 0. 5 pg， 比 显著 注射 采用 
的 剂量 低 10 ~ 20 4% ( Amdam er al., 2003b; 
Guidugli et al., 2005a; Nelson et al., 2007), JAY 
约 有 60% 的 个 体能 够 目 然 发 育 至 成 虫 ; 但 当 增 加 
剂量 至 3 ng 时 ， 所 有 幼虫 都 无 法 完成 发 育 。 因 此 
dsRNA 的 剂量 是 人 工人 饲 喂 RNAi 体系 中 一 个 必须 考 
虑 的 因素 。 


4 Bie eRe AAW Re 


4.1 气候 适应 

蜜蜂 原 产 于 非洲 热带 地 区 ， 约 180 万 到 1 万 年 
前 传 至 欧洲 北部 (Amdam et al.，2005b) ， 经 过 对 四 
季 明 显 的 气候 环境 长 时 间 适 应 ， 其 欧洲 种 群 的 寿命 
出 现 分 化 ， 从 春季 到 夏季 中 旬 ， 工 蜂 的 平均 寿命 为 
25 «35 d， 而 在 冬季 工蜂 的 平局 寿命 可 达 6 ~8 个 
月 ， 因 此 欧洲 种 群 工蜂 又 被 分 为 短 寿命 夏 蜂 和 长 寿 
命 冬 蜂 (Fluri et al., 1982) ， 而 长 寿命 冬 蜂 一 个 显 
ERENER LAKE AA BREH Vg ( Fluri et al., 
1977, 1982; Amdam et al., 2004a, 2004b ), 
Amdam 等 (2005b ) 比较 了 欧洲 冬 蜂 和 非洲 种 群体 
内 的 Vg 含量 ， 发 现 至 少 在 5~30 日 龄 内 ， 欧 洲 
冬 蜂 体内 Vg 含量 都 要 显著 大 于 非洲 蜜蜂 ， 同 时 


非洲 蜜蜂 Vg 含量 在 12 日 龄 时 达到 峰值 后 迅速 下 
降 ， 而 欧洲 冬 蜂 Vg 含量 却 能 够 在 12 ~ 30 日 龄 保 
持 较 高 的 水 平 ， 进 一 步 确认 Vg 帮助 了 欧洲 种 群 
对 低温 环境 的 适应 。 目 我 平衡 (homeostatic 
regulation ) 被 认为 是 蜜蜂 动态 调控 Vg 最 常见 的 生 
理 机 制 (Amdam and Omholt，2002) ， 即 当 血 淋巴 
Ve 含量 超过 了 一 个 国 值 ，Vg 的 合成 速率 就 会 降 
低 。Amdam 等 (2005b) 的 结果 表明 经 过 长 时 间 的 
进化 ， 欧 洲 种 群 和 非洲 种 群 的 目 我 平衡 机 制 已 经 
出 现 分 化 ， 为 了 维持 高 水 平 的 Vg 含量， 欧洲 种 
群 的 Vg 合成 速率 将 不 受 特 定 国 值 的 影响 ， 以 实 
现 对 低温 气候 的 适应 。 

4.2 生殖 反应 

4.2.1 激活 卵巢 : h TARH S yR JEH JH 
( Rachinsky et al., 1990) 和 羽化 初期 高 浓度 的 Ve 
(Barchuk et al., 2002) ， 使 得 蜂王 的 卵 党 能 够 被 最 
大 程度 地 激活 ， 单 个 蜂王 的 卵巢 可 包含 180 FRO SE 
管 ， 因 此 蜂王 的 日 产 卵 量 可 以 超过 1 000 粒 。 而 工 
蜂 具 有 非常 细小 的 卵巢 ， 每 个 卵巢 含有 2 ~ 12 1 BB 
昌 管 ， 一 般 并 不 执行 繁殖 功能 。 而 如 有 果 蜂 曲 中 没有 
蜂王 ， 某 些 年 幼 工蜂 的 Vg 含量 会 急剧 上 升 ， 卵 巢 
也 将 表现 出 活性 。Koywiwattrakul 等 (2005 ) 选择 了 
8 个 与 卵巢 发 育 相 关 的 基因 ， 通 过 实时 定量 PCR 
( quantitative real-time PCR) 分 析 发 现 ， 在 蜂王 缺失 
Wied B. BB ER WIS DMP Vg MRREA 
(transferrin, trf) ES B5 € 35 Eit dg KF BB RAR 
活 的 工蜂 ， 而 其 他 6 个 基因 则 没有 差异 。 进 一 步 
Hy, Vg 基因 的 表达 量 是 卵巢 未 激活 工蜂 的 4 倍 
( Koywiwattrakul et al., 2005), ， 是 蜂王 存在 情况 下 
卵巢 未 发 育 工 蜂 的 12 4% ( Koywiwattrakul and 
Sittipraneed ，2008 ) Vg 和 trf 表达 量 的 上 调 将 通过 
一 系列 下 游 反 应 使 卵巢 活化 ， 刺 激 工 蜂 的 产 卵 行 
为 。 因 此 ，Vg 可 以 作为 专门 的 参数 来 衡量 雌 蜂 的 
生育 力 ( Engels, 1974; Engels and Imperatriz- 
Fonseca, 1990), 

4.2.2 生殖 竞争 : 在 全 球 范围 内 特别 是 南北 美 
洲 ， 非 洲 蜜蜂 的 扩散 能 力 要 超过 欧洲 蜜蜂 ， 其 中 
一 个 主要 原因 就 是 在 缺失 蜂王 的 情况 下 ， 非 洲 工 
蜂 开 始 合成 Vg 所 需 的 时 间 不 仅 比 欧洲 工蜂 更 短 ， 
合成 Vg 的 量 也 更 多 ， 因 此 可 以 更 快 更 多 地 产 卵 
(Zillikens et al.，1998)。 工 蜂 的 繁殖 使 雄 蜂 数量 
增多 ， 而 在 混合 种 群 中 非洲 雄 蜂 是 非常 有 力 的 交 
Hra # (Martinho and Goncalves，1980 ) ， 因 此 
工蜂 在 Vg 水 平 上 对 蜂王 缺失 的 快速 反应 能 力 加 
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速 了 非洲 蜜蜂 对 其 他 种 群 非洲 化 的 进程 (Zillikens 
et al., 1998) 。 

4.3 行为 构建 

4.3.1 行为 反应 : 到 目前 为 止 ， 共 发 现 了 3 个 基 
因 可 以 调控 蜜蜂 的 采 蜜 行为 ,分 别 是 foraging 
(Amfor) , malvolio ( Amel) fll Vg, HF Amfor 调节 工 
蜂 的 趋 光 性 ，Amwl JA BERS RR, TR A 
Vg RNAi 后 可 以 使 工蜂 的 采 蜜 行为 提前 约 3~4d 
( Amdam et al., 2007) ， 表 明 Ve 具有 保持 蜜蜂 处 于 
看 护 阶 段 (nurse stage) 的 功能 (Denison and 
Raymond-Delpech, 2008), Schulz 等 (1998 ) 发 现 当 
蜂 间 缺乏 食物 时 会 催 发 工蜂 的 采 蜜 行为 ， 而 Toth 
和 Robinson ( 2005 ) 进一步 确定 蜜蜂 体内 的 营养 物质 
如 腹部 脂 质 和 Ve 的 减少 是 引发 这 种 行为 转换 的 主 
AMA, MULA Vg 基因 后 将 增 大 工蜂 的 采 蜜 量 
(Nelson et al.，2007 )。 有 意思 的 是 ，Amdam 等 
(2006b) 同样 采用 Ve RNAi 后 能 增加 7 日 龄 工蜂 对 
芯 糖 的 反应 。 而 已 有 的 研究 表明 ， 如 果 7 日 龄 工蜂 
具有 较 高 的 蔗糖 反应 ， 那 么 它 的 首选 目标 应 该 是 花 
粉 而 不 是 花蜜 (Pankiw and Page, 2000) 。 这 两 个 用 
同样 方法 得 到 的 结果 看 似 了 矛盾 ， 实 际 上 可 以 通过 发 
育 和 激素 解释 : 在 蜜蜂 发 育 早期 ， 其 血 淋 巴 高 浓度 
的 Vg 决定 了 工蜂 对 花粉 的 高 采集 量 ( Amdam et al., 
2004a), ， 因 此 负 调 控 Vg 后 将 减少 工蜂 对 花粉 的 采 
集 ， 相 对 地 增加 花蜜 的 采集 量 ; 与 此 同时 ， 蜜 蜂 体 
内 的 JH 与 味觉 反应 (Pankiw and Page, 2003) ) 和 花 
粉 采集 (Schulz et al., 2004) 直接 相关 ， 负 调控 Vg 
可 以 使 五 增加 (Cuidugli et al.，2005a)， 由 此 增强 
了 对 花粉 的 反应 。 有 研究 认为 JH 可 能 增加 了 章鱼 
胺 (octopamine ) 的 含量 ， 这 种 物质 通 稼 存在 于 工蜂 
的 触角 神经 叶 ， 由 此 刺激 了 套 糖 反应 和 和 采 食 行 为 
(Schulz et al., 2002) 。 需 要 指出 的 是 ， 上 自然 条 件 下 
工蜂 体内 的 Vg 含量 本 身 就 会 在 一 定 范 围 内 发 生 波 
动 ， 而 这 种 波动 对 味觉 反应 是 没有 影响 的 (Amdam 
and Omholt, 2002, 2003), ， 并 且 Vg 含量 的 改变 速 
KE Vg 含量 的 高 低 更 能 决定 工蜂 出 现 采 蜜 行为 的 
年 龄 (Amdam et al., 2007) ， 因 此 工蜂 的 味觉 反应 
并 不 是 由 Vg PERE, RAL, Ve 的 波动 只 
有 达到 一 定 程度 并 持续 一 段 时 间 ， 才 能 通过 一 系列 
下 游 反 应 对 味觉 产生 影响 。 

4.3.2 ZEMRE (double repressor hypothesis) : 
基于 多 个 模型 与 实验 证 据 ，Amdam 和 Omholt 
(2003) 提出 了 交互 抑制 假说 来 描述 工蜂 行为 构建 
rH Vg 5j JH 的 关键 作用 ， 以 及 两 者 相互 抑制 的 动 


SKR Mib JH. 及 其 类 似 物 可 以 增加 工蜂 对 蕊 糖 
的 反应 (Pankiw and Page, 2003), ， 同 时 降低 Vg 的 
合成 速率 (Pinto et al., 2000); 而 RNAi 实验 证 明 
了 当初 羽化 成 虫 Vg 基因 被 抑制 后 ，JH 的 浓度 将 稳 
定 地 上 升 (Guidugli et al.，2005a)， 特 别 地 ， 人 处 理 
组 和 对 照 组 的 JH 水 平 与 采 食 蜂 ( Huang and 
Robinson, 1995) 和 看 护 蜂 ( Huang et al., 1994) 的 
JH 水 平 接近 。 因 此 Vg RNAi 结果 完全 符合 “交互 
抑制 假说 ”， 并 且 可 能 恰好 真实 反映 了 看 护 蜂 问 采 
食 蜂 转 换 过 程 中 内 分 泌 的 动态 变化 ( Huang et al., 
1994; Jassim et al.，2000)。 目 前 Vg 与 JH 的 交互 
抑制 机 制 尚 不 清楚 但 咽 侧 体 神 经 肽 
(allatoregulatory peptides ) 是 可 能 的 原因 之 一 
(Rachinsky and Feldlaufer，2000 ) 。 动 物 的 内 分 这 
系统 对 胞 间 的 锌 离子 浓度 是 高 度 敏感 的 (Baraldi et 
al, 1986), ， 而 Vg 是 蜜蜂 血 淋 巴 中 和 锌 离子 的 主要 
载体 ， 由 于 和 采 食 蜂 血浆 中 的 锌 离子 浓度 要 显著 低 于 
看 护 蜂 ( Amdam et al., 2004a), All Vg 有 可 能 是 
通过 和 鲜 离 子 浓 度 来 作用 JH, 

4.3.3 交互 抑制 假说 的 社会 生物 学 意义 : 基于 交 
互 抑制 假说 理论 ， 工 蜂 劳 动力 分 化 可 以 分 为 “三 
步 又 ”。 首 先 ， 伴 随 着 年 幼 工 蜂 的 成 熟 ， 逐 渐 上 升 
的 Vg 浓度 能 够 阻止 它们 采 蜜 飞行 的 局 动 ， 同 时 在 
这 个 阶段 JH 及 类 固 醇 仅 有 很 小 的 峰值 (Jassim et 
al., 2000; Hartfelder et al., 2002), ， 而 这 很 可 能 恰 
恰 促 进 了 初 羽 化 蜜蜂 的 成 熟 ， 特 别 是 飞行 希 官 的 发 
育 (Fielding et al., 1980; Harrison and Fewell, 
2002; Roberts and Elekonich, 2005; Schippers et 
al.，2006 ) 。 第 二 个 阶段 包含 了 整个 梨 蜂 期 (hive 
bee stage) ， 该 阶段 的 持续 时 间 具 有 很 强 的 可 塑性 ， 
同时 伴随 着 Vg 浓度 的 上 升 和 JH 合成 的 抑制 。 最 
后 ， 当 这 种 平衡 被 Vg 的 负 调 控 打 破 后 (Guidugli et 
aL, 2005a), JH 浓度 将 平稳 地 上 升 ， 同 时 看 护 蜂 
开始 回采 食 蜂 转换 (Huang and Robinson, 1995; 
Fahrbach 1996; 
Huang, 1998), ， 上 升 的 JH 浓度 将 抑制 Vg 的 合成 ， 
从 而 确保 工蜂 一 下 (可 逆转 的 ) 处 于 采 食 状态 。 进 
一 步 地 ,“ 交 互 抑制 假说 ”表明 一 个 蜂巢 中 采 食 蜂 
的 数量 是 被 精确 地 调控 的 ， 采 食 蜂 的 死亡 数量 与 补 
充 数 量 呈 现 出 1:1 的 关系 (Huang and Robinson, 
1995) 。 在 选择 压力 和 苋 争 关系 的 作用 下 ， 蜂 曲 必 
须 维 持 采 食 、 看 护 与 繁殖 之 间 的 平衡 ， 过 少 或 过 多 
的 采 食 蜂 都 将 打破 这 种 平衡 ， 使 看 护 和 繁殖 无 法 有 
序 进 行 。 因 此 在 咽 侧 体 神 经 肽 中 枢 神 经 系统 


and Robinson, Robinson and 
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( allatoregulatory central nervous system) 的 作用 下 ， 
Vg 5j JH 的 交互 抑制 严格 地 控制 了 看 护 蜂 向 采 食 蜂 
的 转换 (Amdam and Omholt, 2003), 

4.4 延长 寿命 

4.4.1 Vg 与 寿命 的 关系 : 对 多 数 动 物 而 言 ， 寿 
命 往 往 与 繁殖 力 呈 人 负 相 关 , 但 蜜蜂 的 蜂王 却 兼 具 
有 长 寿命 和 高 繁殖 力 ， 而 由 相同 基因 组 编码 的 工 
蜂 寿 命 则 要 短 得 多 日 基本 不 育 。 由 于 蜂王 体内 的 
Vg 浓度 要 显著 大 于 工蜂 (Barchuk et al., 2002), 
同时 集 蜂 、 长 寿命 冬 蜂 血 淋 巴 的 Vg 浓度 也 都 分 
别 大 于 采 食 蜂 、 短 寿命 夏 蜂 (Fluri et al., 1977, 
1982; Amdam et al.，2004b) ， 因 此 普遍 认为 蜜蜂 
Vg 含量 与 寿命 呈正 相关 (Omholt and Amdam, 
2004; Seehuus et al., 2006; Amdam and Seehuus, 
2006; Corona et al., 2007) 。 蜂 王 腹 部 的 Ve TE] 
化 初期 达到 高 峰 后 逐步 降低 ， 而 涉 和 胸 的 Vg 转 
录 水 平 则 持续 升 高 并 最 终 占 据 整 个 虫 体 Vg 表达 
库 的 绝 大 部 分 ， 这 种 交互 的 动态 趋势 表明 Vg 在 
蜂王 的 体内 不 断 循环 转移 并 对 寿命 产生 影响 
(Corona et al., 2007) ， 因 为 Vg 在 蜜蜂 头 部 脂肪 
细胞 中 的 表达 量 是 很 高 的 ， 而 在 果 蝇 中 此 类 细胞 
对 寿命 的 调控 具有 关键 作用 (Hwangbo et al., 
2004), Vg RNAi 也 证 明 当 Vg 含量 减少 后 ， 能 加 
速 看 护 蜂 癌 采 食 蜂 的 转换 ， 同 时 伴随 寿命 的 缩短 
(Nelson et al., 2007 ) 。 

4.4.2 作用 机 理 : AHEM ICAP, BS 
素 生 长 因子 -1 信号 反应 (Insulin-IGF-1 signaling, 
IIS ) 是 控制 寿命 、 繁 殖 力 和 其 他 重要 生理 过 程 的 主 
要 途径 ， 负 调控 秀丽 隐 丁 线虫 Caenorhabditis 
elegans FIR tE HI HS 会 延长 寿命 并 降低 繁殖 力 
(Finch and Ruvkun, 2001), KEX RS AAR 
(insulin-like peptide, Am/LP) 和 胰岛 素 受 体 基 因 
(insulin receptor, AmInR ) 是 IIS 途径 中 的 关键 基 
Al, TAB EL, AmILP-1, AmInR-1, 和 AmInR-2 
TESE ERAS SOE ARK, tht JH 在 减少 Vg 
含量 的 同时 可 以 上 调 AmILP-1, Mi Vg RNAi 和 饥饿 
也 可 以 上 调 AmILP-1 和 AmILP-2 ( Corona et al., 
2007) ， 因 此 低 浓度 的 Ve 有 可 能 增强 了 IIS 途径 从 
而 缩短 寿命 ， 反 之 亦 然 。 进 一 步 的 研究 发 现 工蜂 
Vg 具有 免疫 机 制 和 抗 氧化 作用 ，Seehuus 等 认为 该 
功能 与 其 携 审 锌 的 能 力 有 关 ， 因 为 JH. 上 升 在 促进 
看 护 蜂 问 采 食 蜂 转 换 的 同时 也 降低 了 Vg 的 含量 ， 
造成 采 食 蜂 体内 的 锌 离子 浓度 也 随 之 下 降 ， 这 样 一 


来 便 加 速 了 血细胞 的 调 亡 (Amdam et al., 2005a; 
Amdam and Seehuus, 2006; Seehuus et al., 2006) 。 
由 于 血细胞 具有 重要 的 免疫 功能 ， 因 此 Vg iE 
免疫 机 制 是 呈正 相关 的 ， 换 句 话 说 ， 社 会 型 昆虫 的 
免疫 机 制 需 要 花费 大 量 能 量 ( Moret and Schmid- 
Hempel, 2000), ， 而 免疫 功能 的 低下 又 进一步 导致 
营养 物质 的 流失 ， 从 而 使 采 食 蜂 寿命 缩短 。 这 种 情 
况 并 不 仅 限 于 蜜蜂 ， 在 收获 切 叶 蚁 Pogonomyrmex 
owyheei 中 ， 工 蚁 一 旦 开始 采 食 则 立即 表现 出 明显 
Hy x E (Bran, 1983), 5 — Jj pi, Corona 等 
(2007 ) VA Vg MAALEHE n] fe- RH SIRE 
相关 ， 该 金属 离子 可 以 通过 分 顿 反 应 (Fenton 
reaction) HES mis EWI A Ze. AY, BRS 
编码 胞 间 过 氧化 物 酶 的 基因 ( Corona and Robinson, 
2006), ， 并 且 当 胞 间 抗 氧化 相关 基因 过 表达 时 ， 峰 
王 的 寿命 并 不 会 延长 (Corona et al., 2005), AL 
对 蜜蜂 而 言 ，Vg 可 能 在 一 定 程度 上 蔡 代 了 这 些 在 
其 他 昆虫 体内 起 作用 的 抗 氧化 机 制 。 其 他 生物 如 秀 
丽 隐 杆 线虫 (Nakamura et al., 1999) File Anguilla 
japonica( Ando and Yanagida，1999 ) 也 发 现 了 Ve 的 
抗 氧化 功能 ， 但 在 这 些 物种 中 Vg 与 寿命 并 没有 下 
接 关 系 。 

4.4.3 ”循环 反馈 机 制 (feedback loop mechanism) : 
Corona 等 (2007 ) 在 “交互 抑制 假说 ”的 基础 上 提 
出 了 “循环 反馈 机 制 "， 来 解释 蜜蜂 体内 Ve, JH 
和 IIS 特殊 的 互 作 模式 及 其 对 寿命 的 影响 (图 1)。 
对 短 寿命 的 工蜂 而 言 ， 低 营养 水 平 上 调 了 IIIS， 类 
RD K AK (insulin-like peptides, ILPs) 结合 在 类 上 胰 
I 38x (insulin-like receptors, InR) 上 ， 通 过 下 游 
的 激酶 发 出 信号 ， 使 FOXO EA CIS 途径 中 关键 的 
eo dup ATF ) 磷酸 化 并 进入 到 细胞 质 ， 此 时 
FOXO 和 蛋 日 不 会 抑制 JH 的 合成 ， 于 是 高 浓度 的 JH 
削弱 了 卵黄 生成 作用 ， 使 Vg 浓度 下 降 ， 从 而 通过 
循环 反馈 机 制 刺 激 胰 咏 素 的 分 洲 。 而 长 寿命 的 蜂王 
则 处 于 相反 的 情况 ， 因 为 高 营养 水 平 降 低 了 IS 的 
活性 ， 使 FOXO HA le) Ae, SE JH 的 下 
REA Vg 的 上 升 。 如 同 果 蝇 和 秀丽 线虫 一 样 ，Vg 通 
it FOXO 蛋白 介 导 的 途径 增强 了 其 抗 氧化 作用 ， 从 
而 使 蜂王 寿命 延长 。 在 这 个 模型 中 ，Vg 扮演 了 信 
号 分 子 的 角色 ， 因 为 它 介 导 了 JH X} IS 的 调控 作 
用 。 该 机 制 不 仅 可 以 说 明 蜂 王 与 工蜂 寿命 的 差异 ， 
也 可 解释 不 同类 型 的 工蜂 ( 巢 蜂 和 和 采 食 蜂 ， 长 寿命 
冬 蜂 和 短 寿命 夏 蜂 ) 之 间 寿 命 的 差异 。 
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v Allatostatic factor? À À Allatostatic factor? 
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赔 皮 激素 ? m Y nini A JH 赔 皮 激 来? 
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À …. I L 
VN SU 
脂肪 体 Y 
Vs A Fat bodies Vs 
长 寿命 短 寿命 
Long lived Short lived 
图 1 蜜蜂 体内 Vg， JHM IS 的 互 作 模式 及 其 对 寿命 的 影响 ( 引 目 Corona et al, 2007) 
Fig. 1 Model to explain how Vg, JH, and IIS interact to regulate longevity in the honey bee (Adapted from Corona et al., 2007 ) 
4.5 转化 食物 费 如 此 多 能 量 合 成 的 Vg 必然 具有 某 种 特定 的 生物 
4.5.1 Vg 414 EA BL itl ( vitellogenin-to-jelly 学 功能 。 同 时 Amdam 和 Omholt( 2002 ) 采用 数据 模 


mechanism, VTJ mechanism): 对 大 多 数 蜜蜂 种 类 
而 言 ， 雌 性 幼虫 都 具备 成 为 蜂王 的 洲 力 ， 也 就 是 
说 ， 在 幼虫 期 蜂王 与 工蜂 是 等 同 的 ， 而 幼虫 是 否 能 
最 终 发 育 为 蜂王 取决 于 其 饲 喂 的 时 间 和 食物 种 类 。 
早期 研究 认为 Vg 并 不 存在 于 看 护 蜂 (nurse bees) 饲 
喂 幼 虫 的 食物 中 (Rutz and Lüscher, 1974) ， 尽 管 
当时 在 其 下 咽 腺 (hypopharyngeal gland, HPG) 的 色 
浆 中 检测 出 了 少量 的 Vg， 但 研究 人 员 认 为 这 些 Vg 
可 能 是 污染 市 人 的 ，HPC 并 不 能 产生 。 从 进化 的 
HERE, WR Ve 的 高 合成 特性 并 不 是 经 过 目 然 
选择 获得 ， 那 么 突变 和 基因 漂移 就 会 使 该 性 状 在 看 
护 蜂 种 群 内 或 种 群 间 产 生 巨 大 的 变异 。 然 而 ，Vg 
的 高 合成 特性 在 不 同 种 群 的 看 护 蜂 中 是 非常 保守 
的 ， 甚 至 被 认为 是 定义 “看 护 蜂 ”的 关键 因子 
1974; Engels and Fahrenhorst, 1974; 
Fluri et al., 1982; Engels et al., 1990), ， 表 明 其 花 


( Engels, 


型 分 析 了 蜜蜂 不 同 社会 组 织 类 型 中 单个 个 体 在 特定 
分 工 下 Vg 的 动态 变化 ， 结 果 也 显示 Vg 很 可 能 是 
幼虫 食物 的 主要 来 源 之 一 。 同 位 素 示 踪 实 验证 实 了 
蜜蜂 Vg 存在 于 饲 喂 的 食物 中 ，Amdam 等 (2003a ) 
K C 标记 的 Vg 注入 到 看 护 蜂 的 血 淋 巴 后 ， 在 其 
HPG J7/E I 2& Ej c rp S] RB JJ IR. DERI SEE 
体内 都 能 检测 出 被 标记 的 Vg， 同 时 在 看 护 蜂 的 
HPG 膜 上 还 可 以 检测 出 Vg 及 其 受 体 蛋 日 。 这 些 都 
表明 Vg 是 参与 合成 蛋白 腑 的 主要 成 分 之 一 ， 由 此 
形成 了 蜜蜂 的 Vg FLE H PROLI c 

4.5.2 VTJ 机 制 的 作用 机 理 : 工蜂 的 HPG 活性 和 
Vg 合成 量 都 是 由 脑 咽 侧 体 ( corpora allata brain 
complex) 所 调控 的 (Engels，1974 ) 。 对 蜂王 和 繁殖 
工蜂 而 言 ，Vg 主要 作为 Vt 的 前 体 ; 对 看 护 蜂 而 
A, Vg Weis BS PW RR WOE Bee OR, TE 
ASC 标记 的 Ve 12 h 后 ,标记 和 蛋白 总 量 将 减少 
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14% ~38% ， 并 且 只 有 少 部 分 能 够 被 转运 到 和 蛋 日 腑 
H, A SATA MEARS, Ve 还 参与 了 
其 他 生理 过 程 ， 并 且 最 终 通过 CO, 的 形式 释放 到 
体外 ( Amdam et al., 2003a; Seehuus et al., 2007) 。 
无 论 蜂王 存在 (Wegener et al., 2009) 还 是 缺失 
( Nakaoka et al., 2008) ， 看 护 蜂 的 下 咽 腺 和 卵巢 都 
表现 出 明显 的 协同 发 育 ， 并 且 与 Vg 浓度 保持 一 
致 ， 表 明 两 者 的 发 育 在 一 定 程度 上 受 Vg 所 调控 。 
另 一 方面 ， 下 咽 脲 能 够 产生 多 种 消化 酶 ， 而 食物 的 
消化 效率 可 以 很 大 程度 上 决定 卵 的 发 育 ( Wheeler， 
1996) 。 同 时 Vg 是 蜜蜂 血 淋 巴 中 主要 的 锌 载体 ， 
Ti d AR PRS A EE, FE Vg 可 能 像 其 他 
动物 一 样 ， 通 过 受 体 的 协同 运输 将 锐 导 入 卵 母 细胞 
膜 (Falchuk and Montorzi, 2001), AK, FAW TE 
性 被 认为 是 蜜蜂 繁殖 特性 调控 网 络 中 的 一 环 
( Amdam et al., 2004a, 2004b, 2006; Nelson et al., 
2007) , 

4.5.3 VT 机制 的 社会 生物 学 意义 : 在 几 种 主要 
的 社会 型 昆虫 中 ， 成 虫 都 会 花费 大 量 的 时 间 去 精炼 
和 浓缩 食物 (Brian，1983; Velthuis, 1992), x^ 
过 程 很 可 能 使 看 护 型 昆虫 产生 出 专 性 进化 (Brian， 
1983) ， 而 VTJ 机 制 就 可 能 是 专 性 进化 的 结果 ， 它 
在 生理 上 使 看 护 蜂 更 专注 于 看 护 的 角色 ， 从 而 使 幼 
虫 饲 咀 更 加 有 效 。 而 采 食 蜂 会 关闭 Vg 的 合成 
( Pinto et al., 2000), fti HPG 不 再 分 泌 Vg 而 转 为 
分 泌 一 些 花 罕 相 关 的 酶 (Knecht and Kaatz, 1990), 
从 而 减少 了 整个 蜂 集 中 营养 物质 的 损耗 ， 并 且 避 ， 人 免 
了 部 分 采 食 者 在 野外 死亡 造成 的 Vg IR (Amdam 
and Omholt，2002) 。 同 时 ， 既 要 执行 集中 的 采 食 
行为 又 要 大 量 合成 Vg SPREE EAR, ROT 
数 工 蜂 是 很 困难 的 ， 因 此 蜜蜂 有 可 能 通过 人 饲 喂 来 选 
择 适 于 吸收 和 转运 Vg 的 幼虫 ， 从 而 决定 不 同 社会 
型 的 分 化 (Amdam et ac/.，2003a) 。 进 一 步 地 ， 如 果 
在 蜂王 存在 的 情况 下 ,个 别 工蜂 所 产 的 卵 将 被 其 他 
工蜂 强制 取 食 (Wenseleers and Ratnieks, 2006), 
而 取 食 的 工蜂 就 有 可 能 将 Vg 转化 为 重 日 脉 饲 喂 蜂 
王 ， 使 其 能 够 保持 最 大 的 产 卵 效率 ， 以 维持 蜂王 对 
生殖 的 垄断 。 此 外 ， 当 蜂 集 处 于 不 利 的 环境 条 件 
IM, POONA MEAT A iS Ik, MLE Vg 含量 则 
开始 升 高 ， 例 如 在 寒冷 地 区 (Fluri et aL, 1977, 
1982; Amdam et al., 2004a), ， 这 时 VTJ 机 制 表明 
Vg 可 以 作为 一 种 储存 蛋 日 (storage protein), [EA 
护 蜂 成 为 整个 蜂 间 的 营养 来 源 ， 使 整个 蜂 集 在 无 法 
采集 花粉 的 情况 下 也 可 以 长 时 间 存活 ， 直 到 环境 条 


件 得 到 改善 (Engels,，1972; Amdam and Ombholt, 
2002; Amdam et al., 2005b) 。 


5 小 结 和 展望 


昆虫 Vg 的 功能 多 效 性 最 早 由 Engels 等 (1990 ) 
fei, WA Ve 有 可 能 是 一 种 储存 蛋白 ， 可 以 参与 
多 种 代谢 过 程 并 具有 不 同 的 生理 功能 。 随 后 的 一 系 
列 研究 相继 证 明了 这 一 观点 ， 同 时 也 解释 了 为 什么 
高 含量 的 Vg 存在 于 不 产 卵 的 越冬 蜂王 (Engels et 
al.，1990 )、 越 冬 工蜂 (Fluri et al., 1982) Fn HER 
( Trenczek et al., 1989; Piulachs et al., 2003) 体内 ， 
表明 蜜蜂 Vg 已 经 由 雌 虫 繁殖 过 程 的 一 个 下 游 因 子 
上 升 为 主要 生命 周期 的 调控 子 。 需 要 指出 的 是 ， 
Vg 功能 多 效 性 涉及 到 复杂 的 代谢 和 调控 网 络 ， 各 
种 假 次 机 制 如 “交互 抑制 假说 ”、“ 循 环 反馈 机 
制 ”“Vg 转化 蛋 日 肛 机 制 ” 都 需要 进一步 的 研究 
和 验证 。 

JH 和 Vg 是 雌性 昆虫 繁殖 系统 中 最 基本 的 两 种 
成 分 ， 从 目前 的 研究 看 ， 绝 大 部 分 昆虫 都 是 通过 
JH 来 调控 Vg， 而 Vg 对 JH 的 反作用 除 蜜蜂 以 外 仅 
在 德国 小 丹 中 有 报道 (Maestro et al.，1994)。Vg 和 
JH 的 “交互 抑制 ”有 可 能 是 蜜蜂 长 期 演化 而 来 的 
一 种 专 性 机 制 ， 因 为 Ve RNAi 实验 表明 Vg 与 JH 
共同 调控 了 工蜂 的 采 食 行为 ， 并 且 高 、 低 浓度 的 
Vg 含量 能 够 分 别 对 应 工蜂 的 采 粉 和 采 蜜 行为 
(Guidugli et al., 2005a, 2005b; Nelson et al., 
2007) . 3 RUA vi Is Re TE AR KE EAB 
蜜蜂 的 感官 能 力 ， 因 为 与 低 味觉 反应 的 个 体 相 比 ， 
对 蕊 糖 敏 感 的 工蜂 对 气味 和 光 也 更 为 敏感 (Scheiner 
et al.，2004)， 并 且 采 食 蜂 往往 比 看 护 蜂 具 有 更 敏 
镜 的 感官 系统 和 更 强 的 学 习 能 力 (Pankiw and Page, 
2000) 。 同 时 ， 采 蜜 的 工蜂 没有 繁殖 特征 ， 其 卵巢 
很 小 (Amdam et al., 2006a) H Vg 含量 极 低 (Page 
and Amdam, 2007), ， 而 采 粉 的 工蜂 表现 出 更 多 的 
母性 特征 (Amdam et al.，2004a，2006a)， 因 此 这 
也 更 符合 社会 性 昆虫 劳动 力 分 化 是 基于 繁殖 策略 的 
理论 ( West-Eberhard, 1996; 
2006a) 。 未 来 的 研究 可 以 进一步 测定 蜜蜂 或 其 他 
昆虫 发 育 历 期 特定 时 间 点 Vg 和 JH. 的 相对 含量 ， 
及 其 对 应 的 行为 反应 、 强 度 大 小 和 母性 发 育 ， 从 而 
阐明 其 行为 反应 的 调控 路 径 和 基于 繁殖 的 进化 特 
征 。 需 要 指出 的 是 ，Vg RNAi 不 仅 使 JH. 的 浓度 升 
高 ， 还 增加 了 JH 受 体 基 因 usp 的 转录 水 平 


Amdam et al., 
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( Guidugli et al., 2005a, 2005b), {EX} RNAi JC 
TA JH PERSE AED JE, JH 浓度 会 按照 预期 增加 ， 
但 Vg 浓度 却 几乎 不 受 影响 ( Makert et al., 2008) 。 
此 Vg 得 的 上 下 游 代谢 途径 及 其 相互 关系 相当 复 
AR, 在 “交互 抑制 ”代谢 网 络 的 延伸 研究 中 必须 加 以 
注意 。 

对 动物 而 言 ，IIS 途径 在 营养 、 性 成 熟 、 生 殖 
等 过 程 中 具有 关键 的 调控 作用 (Nassel，2002; 
Brandt et al., 2005; Toth and Robinson，2007)， 而 
在 “交互 抑制 假说 ”基础 上 提出 的 “循环 反馈 机 
制 ” 则 清楚 地 表明 蜜蜂 体内 胰岛 素 和 HS 信号 途径 
的 上 游 反应 参与 了 JA 的 合成 ， 从 而 作用 于 Vg & 
A. BER XA. ed Tuch BW OH AP (Page and 
Amdam，2007) 。 蜜 蜂 的 采 食 行为 可 能 正 是 这 些 生 
理 过 程 在 JH 和 Vg 的 共同 调控 下 发 生 了 分 化 
(Denison and Raymond-Delpech, 2008 )。 例 如， 
Hunt 等 (2007 ) 利用 数量 性 状 位 点 ( quantitative trait 
loci，QTL) 技 术 在 蜜蜂 基因 组 上 确定 了 一 段 与 采 粉 
行为 相关 的 区 域 ， 而 这 个 区 域 上 的 多 个 基因 均 涉 及 
到 TIS 途径 和 卵巢 发 育 ， 而 大 黄蜂 Bombus terrestris 
胰岛 素 相 关 基 因 在 具有 母性 看 护 行为 的 亚 型 和 不 具 
有 母性 看 护 行 为 的 亚 型 中 表达 是 截然 不 同 的 ， 进 一 
步 表 明了 类 似 于 US 的 繁殖 相关 的 调控 途径 可 能 参 
与 了 社会 型 昆虫 的 亚 型 和 劳动 力 的 分 化 (Toth et 
al., 2007) , Vg 的 抗 氧化 功能 和 HS 途径 的 免疫 作 
用 将 是 未 来 的 研究 热点 ， 因 为 它们 不 仅 涉 及 到 蜜蜂 
本 身 的 生活 史 特 点 ， 而 且 对 其 他 动物 的 疾病 甚至 人 
的 癌症 研究 都 具有 重要 意义 (Brandt et al., 2005; 
Amdam and Seehuus, 2006), 

"Vg Feb BROLIN” FEA T Vg 作为 存 
储 重 日 在 蜜蜂 生存 演化 中 的 作用 ， 而 这 种 作用 在 社 
会 性 昆虫 中 可 能 是 保守 的 ， 因 为 通常 看 护 昆 虫 会 在 
体内 储存 大 量 的 营养 物质 ( Brian，1983 ) ， 而 采 食 
昆虫 却 不 能 ， 例 如 收获 切 叶 蚁 P. owyheei 和 黄蜂 
Polybia occidentalis, TIEI TWN ASHE ERA HE 
RANA FIT RX (Bran, 1983; O'Donnell and 
Jeanne, 1995) 。 未 来 的 的 研究 可 能 会 更 加 关注 重 
AUR Vg 的 特定 功能 ， 因 为 幼虫 是 否 能 最 终 发 育 
为 蜂王 取决 于 饲 喂 的 时 间 和 食物 种 类 。 有 的 社会 性 
ÆR, Wri Myrmica MÆ $ Meliponini, # T. W 
或 工蜂 所 产 的 卵 既 可 以 作为 幼虫 的 食物 ， 又 可 以 饲 
喂 蚁 后 或 蜂王 从 而 增加 其 产 卵 量 ( Brian, 1983; 
Engels and Imperatriz-Fonseca, 1990) 。 因 此 蜜蜂 和 蛋 
ARPA Vg 可 能 与 这 些 饲 喂 的 卵 具 有 相同 的 作 


H, 但 涉及 到 的 代谢 途径 和 具体 功能 仍 需 进一步 确 
定 ， 比 如 可 以 根据 和 蛋白 及 中 功能 已 知 的 蛋 日 成 分 设 
置 阴性 和 阳性 对 照 ， 通 过 蜜蜂 不 同 亚 型 的 发 育 状 况 
SRE 8: ARP Vg 的 功能 。 

除了 社会 性 昆虫 外 ，Vg 功能 多 效 性 人 研究 对 某 
些 重 大 害虫 危害 机 理 和 繁殖 行为 研究 也 具有 重要 的 
意义 。 例 如 ， 稻 水 象 甲 Lissorhoptrus oryzophilus 
Kuschel 侵入 我 国 后 全 部 营 扳 雌 生 殖 并 表现 出 典型 
的 卵子 发 生 -飞行 共 忽 (难保 平等 ，1999) ， 而 B 型 
烟 粉 乔 Bemisia tabaci 可 通过 “ 非 对 称 交 配 互 作 ” 
来 提高 后 代 雌 性 比例 并 降低 土著 烟 粉 乔 的 后 代 雌 性 
比例 (Lu et al., 2007); 同时 蝗虫 Romalea 
microptera 还 可 以 高 度 灵 人 敏 地 针对 食物 来 改变 体内 
的 Vg 含量 (Hatle et al.，2006)。 如 果 针 对 这 些 高 表 
达 Vg 并 具有 复杂 繁殖 行为 的 害虫 采用 Ve RNAi dx 
N, 将 有 可 能 为 Vg 功能 多 效 性 研究 开辟 新 的 内 
容 ， 同 时 有 助 于 人 们 进一步 理解 Vg 的 功能 、 代 
谢 、 进 化 等 科学 问题 。 
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